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Dyckia Schult. f. possui a maior diversidade em Pitcairnioideae, com mais de 165 espécies. 
Suas espécies têm hábito terrestre, são xerofíticas e ocorrem nas regiões Sudeste, Nordeste, 
Centro Oeste e Sul do Brasil. No gênero encontramos 13 espécies endêmicas do Rio Grande 
do Sul e Santa Catarina tratadas informalmente, como "complexo maritima" baseado em 
características morfológicas das sementes. O objetivo do trabalho é confirmar ou não o 
possível grupo informal de espécies deste complexo através de um estudo morfoanatômico 
das folhas. Para o estudo foram utilizadas técnicas usuais de anatomia vegetal, como corte a 
Mão Livre, Microscopia de Luz e Microscopia Eletrônica. Como espécies de grupo externo 
foram utilizadas Dyckia choristaminea Mez e Bromelia antiacantha Bertol. As folhas das 
espécies do complexo são suculentas, rígidas, sem cisternas e dispostas em espiral. As 
lâminas foliares são de eretas a revolutas, cobertas ou não por escamas, de coloração verde-
acinzentada a avermelhadas. Os tricomas estão organizados linearmente, coincidindo com a 
orientação dos feixes e as margens foliares. Os espinhos podem ser flexíveis ou rígidos, de 
coloração verde até castanho ao preto. As folhas são hipoestomáticas, com estômatos 
paracíticos, situados acima do nível da epiderme. Cada célula epidérmica contém corpos 
silicosos e mostram um espessamento acentuado nas paredes anticlinais e periclinal interna, 
tornando o lume bastante reduzido em ambas as faces da lâmina foliar. O mesofilo evidencia 
hipoderme mecânica em ambas as faces com estratos diferenciados na deposição de ligninas e 
de pectinas no espessamento da parede. As primeiras camadas do parênquima aquífero 
apresentam células isodiamétricas e nas camadas mais internas as células são alongadas 
anticlinalmente. O parênquima clorofilado se localiza entre os feixes vasculares e apresenta 
idioblastos contendo ráfides. Os feixes são colaterais, de menor ou maior calibre, com fibras 
associadas. Pigmentos e espinhos de coloração clara foram observados em D. delicata 
Larocca & Sobral, D. agudensis Irgang & Sobral e no grupo externo, D. choristaminea. B. 
antiacantha apresenta uma zona limitada de parênquima aerífero com as células braciformes 
estreladas, além disso, existem fibras extravasculares. O presente trabalho, separa o 
“complexo maritima” em dois grupos. As análises reforçam a existência de um “complexo 
marítima” constituído por D. agudensis, D. maritima, D. myriostachya, D. nigrospinulata e 
D. rigida. Também sugere-se considerar a existência de um “complexo alba” constituído por 
D. alba, D. domfelicianensis, D. hebdingii, D. selloa, D. retroflexa, D. polycladus, D. 
tomentosa e  D. delicata.  







Dyckia Schult. f. has the most diversity in Pitcairnioideae, with more than 165 species. Its 
species have terrestrial habit, are xerophytic and occur in the Southeast, Northeast, Midwest 
and Southern regions of Brazil. In the genus we found 13 endemic species from Rio Grande 
do Sul and Santa Catarina informally treated as "maritime complex" based on morphological 
characteristics of the seeds. The goal of this work is to confirm or not the possible informal 
group of species of this complex, through a morpho-anatomical study of the leaves. For the 
study, usual microtechniques of plant anatomy were utilized, such as Free Hand Sections, 
Light Microscopy and Electron Microscopy. Dyckia choristaminea Mez and Bromelia 
antiacantha Bertol were used as external group species. The leaves of the species of the 
complex are succulent, rigid, without cisterns and arranged in a spiral. The leaf blades are 
erect to rough, long and covered or not by scales, greenish to reddish-green in color. The 
trichomes are organized linearly, coinciding with the orientation of the bundles and the leaf 
margins have flexible or rigid spines, being green to brown to black. The leaves are 
hypoestomatic, with paracytic stomata, located above the level of the epidermis. Each 
epidermal cell contains silicon bodies and shows a marked thickening on the anticlinal and 
inner periclinal walls, making the cell lumina greatly reduced on both sides of the leaf blade. 
The mesophyll shows mechanical hypodermis on both sides with differentiated strata in the 
deposition of lignins and pectins in wall thickening. The first layers aquifer parenchyma have 
isodiametric cells and in the inner layers the cells are anticlinally elongated. The 
chlorophyllous parenchyma is located between the vascular bundles and presents raphides-
containing idioblasts. The bundles are collaterals, of smaller or larger caliber, with associated 
fibers. Pigments and spines of light staining were observed in D. delicata Larocca & Sobral, 
D. agudensis Irgang & Sobral and in the external group, D. choristaminea. B. antiacantha has 
a limited zone of aerial parenchyma with stellate braciform cell, in addition, there are 
extravascular fibers. The present work separates the "maritime complex" into two groups. The 
analyzes reinforce the existence of a "maritime complex" composed by D. agudensis, D. 
maritima, D. myriostachya, D. nigrospinulata and D. rigida. We suggest an "alba complex" 
composed by D. alba, D. domfelicianensis, D. hebdingii, D. selloa, D. retroflexa, D. 
polycladus, D. tomentosa and D. delicata. 








1.1.  Status atual da família bromeliaceae Juss. 
 
A família Bromeliaceae Juss. pertence ao grupo das monocotiledôneas 
commelinídeas que inclui quatro ordens monofiléticas sustentadas por marcadores 
moleculares (Judd 2009, Soltis et al. 2000). A ordem Poales está inserida nesse grupo e 
possui 17 famílias, dentre elas, Bromeliaceae (Judd 2009, APG IV 2016). Na evolução 
da família estima-se que o surgimento pode ter ocorrido há 96 Ma (Janssen & Bremer 
2004). Já Givnish et al. (2011) sugerem há 100 Ma embora a diversificação da família 
tenha ocorrido há 19 Ma. A origem neotropical, demonstra uma grande variabilidade 
morfológica do grupo resultante das adaptações a diferentes biomas (Reitz 1983). O 
ancestral de Pitcairnia feliciana se constitui na única Bromeliaceae que alcançou a 
África há 12-9,3 Ma, provavelmente através de dispersão a longa distância (Givnish et 
al. 2007, 2011; Porembski & Barthlott 1999).  
A família possui 58 gêneros e mais de 3350 espécies (Luther 2014) que podem 
ser terrícolas, saxícolas, epífitas ou reófitas, abrangendo plantas de pequeno porte, como 
algumas espécies do gênero Tillandsia, até plantas de grande porte, como espécies do 
gênero Alcantarea (Benzing 2000, Smith & Downs 1974, 1977,1979 e Reitz 1983). Os 
representantes da família mostram alta adaptação aos diferentes ambientes, desde o 
nível do mar até altos picos da Cordilheira dos Andes. A plasticidade em se adaptar 
revela, muitas vezes, espécies de distribuição restrita e número de indivíduos reduzidos, 
com alta especificidade aos habitats (Forzza et al. 2015).  
As plantas apresentam caule reduzido com as folhas simples, inteiras ou 
espinhoso–serrilhadas inseridas em espiral numa filotaxia rosetada, e bainha foliar na 
sua base formando, em alguns casos, um recipiente de reserva de água denominado 
tanque (Reitz 1983, Smith & Till 1998). As folhas são normalmente verdes à verde 
acinzentadas, porém algumas espécies de Neoregelia, Nidularium, Wittrockia, Ananas e 
Vriesea apresentam cor avermelhada, e, de Tillandsia e Vriesea que se tornam 
densamente pintadas ou completamente roxo–avermelhadas quando expostas à intensa 
luz solar. Esses dois últimos gêneros podem se apresentar pouco pigmentados de roxo 
quando na sombra (Reitz 1983). A coloração verde acinzentada à esbranquiçada denota 




absorção de água e nutrientes (Reitz 1983) e também, é considerada uma transição 
evolutiva da forma de vida terrestre à epifítica (Crayn et al. 2004).  
A riqueza em diversidade das espécies de Bromeliaceae também apresenta um 
alto valor ecológico, decorrente do microambiente gerado pela sua morfologia, 
abrigando várias espécies que têm seus ciclos de vida dependentes das mesmas 
(Benzing 2000). Givnish et al. (2007, 2013, 2014) discutem a evolução de espécies de 
Bromeliaceae verificando desde as características ancestrais como o metabolismo 
fotossintético CAM, a polinização por pássaros, o epifitismo e os traços xeromórficos 
na família. A especiação pode depender da evolução de características ecológicas, como 
a adoção do habitat epifítico, a evolução do metabolismo CAM em ambientes áridos ou 
adaptações para a vida do sub-bosque nas florestas (cerca de 12,3%), com subsequente 
dispersão geográfica e radiação em diferentes áreas e ambientes. A evolução dos 
tanques foi uma inovação chave, estando relacionado a altas taxas de diversificação, 
assim como baixas taxas de extinções nos grupos em que ela ocorre (Crayn et al. 2004; 
Silvestro et al. 2014). Givnish et al.(2007) realizaram uma análise filogenética, 
utilizando dados moleculares das 3 subfamílias clássicas e verificaram que embora 
Bromelioideae e Tillandsioideae fossem monofiléticas, Pitcairnioideae era parafilética. 
Com base nesses resultados, os autores propuseram uma subdivisão de Pitcairnioideae 
em 6 subfamílias monofiléticas (Pitcairnioideae, Brocchinioideae, Lindmanioideae, 
Hechtioideae, Navioideae, Puyoideae) porém com indefinição na ordem de surgimento 
dessas subfamílias devido ao baixo suporte filogenético. Em Givnish et al. (2011) o 
ordenamento evolutivo das subfamílias teve um melhor suporte filogenético sugerindo 
seu relacionamento como segue: (Brocchinioideae, (Lindmanioideae, (Tillandsioideae, 
(Hechtioideae, (Navioideae, (Pitcairnioideae, (Puyoideae, (Bromelioideae))))))).  
Recentemente, as pesquisas estão concentrando esforços no detalhamento das 
subfamílias, na solução de problemas taxonômicos dentro de grupos específicos da 
família Bromeliaceae. A ampliação das técnicas moleculares possibilitam uma 
resolução maior para a compreensão das relações entre as subfamílias e os gêneros 









1.2. Estudos morfológicos e anatômicos na família 
 
As análises anatômicas na família datam de meados do século XX. Nesses 
estudos são abordados comparações morfológicas entre espécies e adaptações 
ecológicas a ambientes xerofíticos, além de outros com intuito de auxiliar na 
delimitação de táxons. Abordagem anteriores a esta época envolviam apenas aspectos 
taxonômicos da família (Baker 1889, Mez 1896, 1934 e 1935; Harms 1930, Solereder & 
Meyer 1929). Krauss (1948) analisaram a organografia de Ananas comosus (L.) Merr., 
em especial o caule, as folhas e suas respectivas gemas, caracterizando descritivamente 
a morfologia externa e interna. Neste mesmo ano, Okimoto detalha a morfologia e 
anatomia da inflorescência e da flor desta mesma espécie.  
 Tomlinson (1969) reune as informações existentes até esta data 
complementando aspectos da anatomia do caule, raiz, folha, ecologia, aspectos 
econômicos e considerações taxônomicas de vários gêneros da família. Smith & Downs 
(1974) contribuem com uma obra clássica na família Bromeliaceae, tratando as três 
subfamílias reconhecidas na época, sob o ponto de vista taxonômico e sua distribuição 
geográfica na América do Sul. Em seu primeiro volume destacam, em uma introdução, 
várias características anatômicas de importância e úteis para a classificação, seguido 
pelo tratamento taxonômico da subfamília Pitcairnioideae. Os dois volumes seguintes 
tratam da taxonomia das duas outras subfamílias conhecidas na época, Bromelioideae e 
Tillandsioideae.  
Até esta data a maioria dos estudos realizados descrevem as estruturas 
morfológicas e anatômicas sem estabelecer relações ecológicas desse grupo de plantas 
com o ambiente. Entre os estudos anatomo-ecológicos cabe destacar o trabalho de 
Flores (1975) que compara a anatomia foliar de duas Bromeliaceae, Hechtia glomerata 
Zucc., uma xerófita terrestre de zona árida, e Aechmea mexicana Baker, uma epífita de 
floresta tropical úmida. Essas espécies apresentam adaptações a condições ambientais 
adversas quanto à captação de água, sendo que as folhas de A. mexicana têm mais 
tecido de armazenamento de água, estômatos não funcionais modificados que 
aumentam a resistência à transpiração e tricomas foliares mais especializados que 
permitem a absorção de água e de nutrientes do que as de H. glomerata que somente 
mostra mais eficácia em absorver água pelas raízes. O equilíbrio entre as taxas de 
transpiração e absorção é regulado, em ambas as espécies, pela presença de tricomas 




complexo do que aquele demonstrado por espécies terrestres. Plantas epífitas como A. 
mexicana podem ter derivado de espécies xerofíticas que se readaptaram ao clima 
úmido e suas folhas formaram depósitos de água que desempenharam importante papel 
funcional na sobrevivência da espécie. Braga (1977) descreveu a anatomia dos tricomas, 
dos estômatos e da epiderme em gêneros como Aechmea, Ananas, Streptocalyx, Vriesea 
e Tillandsia presentes na região da campina amazônica, todavia não destacou se alguma 
das espécies estudadas possuía alguma adaptação anatômica especial para este 
ambiente, pois faltou elementos de comparação dessas mesmas espécies encontradas em 
ambiente diverso.  
 Strehl (1983) realizou um estudo comparativo em 100 espécies de Bromeliaceae 
destacando a forma, a distribuição e a flexibilidade dos tricomas foliares, traçando 
prováveis linhagens filogenéticas. Reitz (1983) publicou o resultado de um trabalho de 
prevenção contra a malária associada às Bromeliáceas e a revisão taxonômica da família 
e suas três subfamílias conhecidas na época para o estado de Santa Catarina. Sajo et al. 
(1998) analisaram a estrutura da folha de Bromeliaceae visando, principalmente, a 
delimitação taxonômica do gênero Nidularium e de outros gêneros afins. Esse estudo foi 
extremamente interessante, pois demonstrou que cada grupo de espécies apresenta 
folhas com características particulares, embora os aspectos estruturais básicos tenham 
coincidido com os descritos por Tomlinson (1969).  
 Benzing (2000) apresenta uma síntese das informações disponíveis sobre a 
biologia das Bromeliáceas, destacando as estruturas reprodutivas e vegetativas, e suas 
relações com a fisiologia, ecologia e evolução, mais do que florística e taxonomia. A 
virada do século foi marcada com trabalhos procurando um maior número de caracteres 
vegetativos e reprodutivos, morfológicos internos e externos, na tentativa de elucidar 
problemas taxonômicos localizados em gêneros ou complexos de espécies de difícil 
resolução nos tratamentos moleculares.  
 Aoyama & Sajo (2003) analisaram a estrutura foliar de 25 táxons, sendo 13 
deles pertencentes ao grupo de Aechmea subg. Lamprococcus (Beer) Baker e os demais 
intimamente relacionados a ele. Os caracteres anatômicos analisados permitiram não 
apenas agrupar espécies mas também distinguí-las, resultando uma chave de 
identificação para as espécies de Aechmea subgênero Lamprococcus e táxons 
relacionados, utilizando caracteres anatômicos como presença ou ausência de 
hipoderme, nível dos estômatos em relação às células epidérmicas, células epidérmicas 




isoladas no mesofilo e fibras associadas aos feixes vasculares.  Arruda & Costa 
(2003) apresentaram uma contribuição preliminar sobre a anatomia foliar de cinco 
espécies do gênero Vriesea seção Xiphion. As espécies exibem as características 
anatômicas típicas da família porém diferem com relação à quantidade de tricomas ao 
longo da folha; número de células que compõem o escudo dos tricomas e número de 
camadas da hipoderme aquífera, confirmando a natureza xerofítica das folhas. As 
autoras expressam que um estudo envolvendo um maior número de espécies e de 
complexos de espécies produzirá um padrão de organização da estrutura foliar interna 
que permitirá uma compilação de um número mais significativo de dados para a 
compreensão da biologia e sistemática das Bromeliáceas e que a organização anatômica 
das folhas estudadas pode ser uma resposta a pressões ambientais assim como refletir 
relações filogenéticas.  
 Proença & Sajo (2004) analisaram a estrutura foliar de espécies de Aechmea do 
Estado de São Paulo, estabelecendo a ocorrência restrita de algumas características 
anatômicas, tais como grupos de fibras extravasculares, parênquima paliçádico adaxial, 
extensão de bainha nos feixes vasculares de menor calibre, obstrução nas câmaras 
subestomáticas, além de variação na espessura da hipoderme aqüífera e no número de 
células que formam o pedículo das escamas, que permitiram elaborar uma chave de 
identificação para as mesmas. Em 2007 essas mesmas autoras analisaram a anatomia 
foliar de bromélias do Cerrado desse mesmo estado, incluindo cinco espécies de 
Bromelioideae, sete de Tillandsioideae e uma Pitcairnioideae, na tentativa de indicar 
possíveis adaptações anatômicas encontradas nos representantes desse bioma. Dentre os 
representantes epifíticos estudados somente em Vriesea sp. (Tillandsioideae), as folhas 
são estreitas e densamente cobertas por escamas, enquanto que nas Bromelioideae, 
também com folhas estreitas, as escamas são pouco diferenciadas. Nos representantes 
das Bromelioideae, sejam epifíticos ou terrestres, foram observados caracteres que 
podem representar adaptações a um estresse hídrico, tais como a presença de hipoderme 
mecânica e aquífera, a ocorrência de parênquima paliçádico e grupos de fibras 
extravasculares, além de estômatos aprofundados na epiderme. Essas xeromorfias 
encontradas nas Bromeliaceae, embora possibilitem a exploração de ambientes 
extremos, representam adaptações ancestrais selecionadas durante a diversificação do 
grupo.  
 Da mesma forma Scatena & Segecin (2005) analisando 12 espécies do gênero 




ornamentação da cutícula, a estrutura das escamas epidérmicas, o espessamento das 
paredes das células epidérmicas, a distribuição dos estômatos, a estrutura e distribuição 
das células do parênquima aqüífero, a presença de canais de ar e o tamanho de feixes 
vasculares são caracteres que auxiliam na delimitação dessas espécies.  
 Souza  et al. (2005) analisando 11 espécies do gênero Aechmea subgenus 
Chevaliera destacam os caracteres posição dos estômatos, câmara subestomática com 
células espessadas, hipoderme, número de camadas do parênquima aquífero, formato 
das células dos canais de aeração e distribuição das fibras no mesofilo como relevantes 
para auxiliar na distinção taxonômica dessas espécies. Alguns trabalhos analisaram 
espécies isoladas com relação ao ambiente xerofítico, como no caso de Bromelia 
antiacantha (Dettke & Milaneze-Gutierre 2008), onde a presença de água e nutrientes é 
escassa, como sucede em terrenos arenosos onde esta espécie é encontrada, sendo 
necessário o desenvolvimento de estruturas que permitem a economia e/ou o 
armazenamento destes elementos nos períodos secos; ou ao ambiente reofítico como no 
caso de Dyckia distachya (Voltolini et al. 2009) e D. brevifolia (Lobo 2007) onde as 
características xeromorfas e hidromorfas podem ser relacionadas com as necessidades 
impostas pelos períodos de vazante e cheias dos rios onde ocorrem de forma endêmica. 
 Também estudos que procuram identificar caracteres de valor taxonômico e 
significado ecológico como realizado por Silva et al. (2011) com Ananas ananassoides 
(Baker) L.B.Sm. (Bromelioideae) e Vriesea bituminosa Wawra e Guzmania lingulata 
(L.) Mez (Tillandsioideae) comparando a anatomia foliar e concluindo que, por serem 
epífitas, algumas das características xeromórficas podem representar adaptações 
ancestrais durante a especiação. Mantovani et al. (2012) descrevem a anatomia de todas 
as espécies do gênero Quesnelia, avaliando se as diferenças anatômicas suportam a 
atual divisão taxonômica em dois subgêneros. Com base no arranjo dos tecidos foliares 
os resultados indicaram a existência de 3, e não 2, grupos de espécies, uma descoberta 
que pode ser relevante em futuras circunscrições taxonômicas de gêneros importantes 
dentro do clado Bromelioideae (como Quesnelia, Canistrum, Aechmea e Billbergia).Da 
mesma forma as relações filogenéticas em Pitcairnioideae utilizando a anatomia foliar 
nos oferece características interessantes que ajudam a resolver problemas taxonômicos e 
revelar muitas adaptações ao ambiente. É o caso do trabalho de Santos-Silva et al. 
(2013) analisando 114 espécies dos 5 gêneros desta subfamília de Bromeliaceae, que 
possibilitou a identificação de características que distinguem um clado de gêneros 




Pitcairnia). A presença de sinapomorfias xéricas (CAM, hipoderme fibrosa, 
parênquima aquífero adaxial e abaxial) aparentemente desempenharam um papel 
essencial permitindo que espécies dos gêneros Deuterocohnia, Dyckia e Encholirium 
ocupassem a região seca da América do Sul. 
 
1.3. A subfamília Pitcairnioideae 
 
 Pitcairnioideae Harms inclui espécies terrícolas ou saxícolas de ocorrência nas 
regiões Nordeste, Sudeste, e Sul do Brasil. A filotaxia apresenta uma forma rosetada 
sem formação de reserva de água, com espinhos nas bordas das folhas e escamas 
peltadas em ambas as faces foliares (Smith & Downs 1974). Pitcairnioideae é composta 
atualmente por 5 gêneros terrestres: Pitcairnia (399 spp.), Fosterella (31 spp.), 
Deuterocohnia (17 spp.), Encholirium (27 spp.) e Dyckia (165 spp.) (Luther 2014). 
Espécies de Pitcairnioideae apresentam fruto do tipo cápsula, sementes aladas e as 
pétalas permanecem livres depois da antese (ou levemente enrolada). Suas pétalas são 
grandes e conspícuas ou, se pequenas, as sépalas são imbricadas e as anteras basifixas e 
lineares (Givnish et al. 2007). As análises filogenéticas de DNA plastidial e nuclear 
suportam a monofilia da subfamília. Fosterella, Dyckia e Encholirium são gêneros 
monofiléticos em ambas as análises, enquanto que Deuterocohnia é parafilética e 
Pitcairnia permanence não resolvido na árvore filogenética com análise de DNA 
plastidial (Givnish et al. 2011, Santos-Silva et al. 2013, Krapp et al. 2014, Pinangé et 
al. 2016 e Schutz et al. 2016). Os gêneros Pitcairnia e Fosterella são considerados um 
clado mésico (Givnish et al. 2011, Santos-Silva et al. 2013, Krapp et al. 2014, Pinangé 
et al. 2016 e Schutz et al. 2016). As folhas são mesofíticas e o metabolismo foliar C3. 
As espécies de Pitcarnia estão distribuídas do México à Argentina, exceto P. feliciana, 
endêmica da Guiné / África Ocidental, onde provavelmente chegou por um evento de 
dispersão de longa distância (Porembski & Barth-Lott 1999; Givnish et al. 2004). As 
flores de representantes desse gênero são zigomorfas e avermelhadas (Varadajan & 
Gilmartin 1988, Luther 2014, Givnish et al. 2007, 2014). Espécies de Fosterella têm o 
centro de diversidade na Bolívia e Norte da Argentina, ocorrendo em áreas secas e 
semi-úmidas dos Andes. Muitas das espécies desse clado mésico tem distribuição de 
forma restrita. As flores são pequenas e esbranquiçadas, com exceção de F. spectabilis 
que são tubulares e avermelhadas (Smith & Downs 1974, Peters 2009). Deuterocohnia, 




Silva et al. 2013, Krapp et al. 2014, Schutz et al. 2016 e Gomes-da-silva et al. 2017), 
pois apresentam folhas xerofíticas e metabolismo CAM. A distribuição de 
Deuterocohnia spp. ocorre da América do Sul Central/ Andes, localizadas no Sul da 
Bolívia, ao Norte da Argentina. As inflorescências são perenes e com flores amarelas, 
muitas vezes com extremidades verdes, mas também ocorrem cores avermelhadas com 
tons de laranja o que distingue dos outros gêneros (Benzing 2000, Schutz et al. 2013). 
Encholirium está presente em ambientes rochosos na Caatinga, campos rupestres e Mata 
Atlântica do Nordeste do Brasil. 
Estudos mais recentes dentro da subfamília buscaram elucidar a filogenia do 
grupo, como em Schutz et al. (2016), Krapp et al. (2014) e Pinangé et al. (2016) na 
evolução de Dyckia utilizando sequências de DNA plastidiais e nucleares. Enquanto, 
Gomes-da-Silva et al. (2017) distribuíram as espécies de Pitcairnioideae do clado xérico 
pelas zonas de endemismo e Moura et al. (2018) fizeram a reconstrução do genoma 
ancestral da subfamília. A fim de comprender e definir a filogenia de Pitcairnioideae ao 
nível de subfamília e/ou gênero. 
 
1.4. O gênero Dyckia Schult. & Schult.f. 
 
Dyckia reúne 164 espécies (Luther 2014) ocorrendo na Argentina, Bolívia, 
Paraguai, Uruguai e em quase todas as regiões do Brasil (Smith & Downs 1974). 
Segundo Forzza et al. (2015) são 140 espécies registradas, em que 127 são exclusivas 
do Brasil com distribuição em cinco domínios fitogeográficos: Cerrado (80 espécies), 
Mata Atlântica (36), Pampa (20), Caatinga (10), Amazônia (4) e Pantanal (3). É o 
gênero mais diverso no Rio Grande do Sul em relação aos outros gêneros dentro de 
Pitcairnioideae, com quase 30 espécies, em que 17 são consideradas endêmicas do 
estado (Forzza et al. 2015). As plantas têm características xeromórficas e estão 
presentes em afloramentos rochosos, encostas, penhascos, morros e solos pobres em 
nutrientes, com escasso suprimento hídrico e alta exposição solar. As inflorescências 
são racemosas variando de simples a paniculadas com flores de coloração amarela a 
vermelha (Smith & Downs 1974, Reitz 1983, Krapp et al. 2014, Forzza, 2005, Santos-
Silva et al. 2013;  Schutz et al. 2016). Segundo Smith & Till  (1998) e Forzza (2005), 
Dyckia mostra-se diferente de Encholirium por apresentar o escapo floral de origem 
lateral. As sementes são numerosas, largas, aladas, podendo ser nuas, mas nunca com 




Mariath 2010). Os rizomas são fortes e funcionais pelo fato de serem terrícolas e 
rupícolas (Strehl & Beheregaray 2006). As folhas são espessas e coriáceas, de 
constituição rígida e carnosa, sendo em geral convexa em ambas as faces (Reitz 1983). 
A cutícula é bem desenvolvida e apresenta grande quantidade de tricomas. As paredes 
celulares das células epidérmicas são espessas e lignificadas. Já no mesofilo estão 
presentes hipoderme, parênquima aquífero, estômatos protegidos nos sulcos da face 
abaxial e presença de espinhos nas margens foliares (Menezes 2003). Segundo Tietze 
(1906), essas espécies absorveriam água somente pelas raízes, todavia Benzing (1976), 
Reitz (1983) e Strehl (1983) relataram que as folhas disponibilizam escamas peltadas 
com a função de absorção de umidade, água e nutrientes indicando uma natureza 
xerofítica das folhas. Benzing (2000) e Strehl (1983) concordam quanto à conservação 
dos tricomas presentes na face abaxial, em que se mostram mais internos inserido no 
sulco da epiderme e conservam o caráter mais basal. Sendo assim, revelam-se mais 
resistentes às modificações comparados aos tricomas da face adaxial, os quais ficam 
expostos às variações microclimáticas. Guerra (2016) comenta que esse conjunto de 
atributos foliares são características descritas como eficientes para evitar a perda d’água 
durante o deficit hídrico do ambiente. Segundo Reitz (1983), os espinhos apresentam-se 
extremamente rígidos, de constituição córnea, negros castanhos e dispostos ao longo da 
margem foliar. 
A lista vermelha de espécies da Flora do Brasil (Forzza et al. 2015) e o Decreto 
nº.52.109 relatam quais espécies da Flora Nativa Ameaçadas de Extinção do Estado do 
Rio Grande do Sul (2014), e incluem algumas espécies do gênero Dyckia que se 
encontram em algum grau de ameaça: D. agudensis Irgang & Sobral, D. alba S. 
Winkler, D. delicata Larocca & Sobral, D. domfelicianensis Strehl, D. hebdingii L. B. 
Sm., D. maritima Baker, D. retroflexa S. Winkler; as espécies que não possuem dados 
suficientes para avaliação dos seus riscos: D. polyclada L. B. Sm., D. rigida Strehl, D. 
selloa Baker; e, as espécies sem análise quanto a esse aspecto: D. myriostachya Baker, 
D. nigrospinulata Strehl, D. tomentosa Mez. Esse quadro é agravado pela perda da 
vegetação nativa, extrativismo exacerbado e a associação equivocada com a 
proliferação de mosquitos que transmitem doenças (Forzza et al. 2015, Martinelli 2008, 
Mocelin et al. 2009, Jensen et al. 2010, Shultis 2009). 
 A delimitação das espécies de Dyckia ainda está sendo avaliada em termos da 
existência de sinonimizações e as informações dos registros nos herbários brasileiros, 




2013, Krapp et al. 2014, Pinangé et al. 2016, Schutz et al. 2016). O gênero revela 
caracteres florais uniformes e caracteres vegetativos com variação intraespecífica 
significante, dificultando a identificação de suas espécies. A hipótese de uma radiação 
recente de Dyckia justificaria a dificuldade em definir caracteres morfológicos 
consistentes para a distinção entre as espécies (Leme 2012, Gomes-da-Silva et al. 2017 
e Moura et al. 2018). 
 
 1.5. As espécies do “complexo maritima" 
 
Dentro da circunscrição do gênero Dyckia encontramos um grupo endêmico do 
Rio Grande do Sul e Santa Catarina denominado, informalmente, como “complexo 
maritima” inicialmente citado por Strehl & Beheregaray (2006) e composto pelas 
espécies D. maritima Baker, D. retardata Winkler e Dyckia sp., visto apresentarem  
semelhança na morfologia das sementes, caracterizadas como estreito ovaladas, não 
achatadas e de aspecto triangular.  
 Reitz (1983) ao descrever D. maritima salienta que somente visualizou sementes 
imaturas, que diferiam das características gerais (ovalado, achatado e discóide) das 
sementes no gênero. Assim, Büneker (2015) descreve que D. alba Winkler, D. 
agudensis Irgang & Sobral, D. delicata Larocca & Sobral, D. domfelicianensis Strehl, 
D. hebdingii L.B. Smith, D. polycladus L.B. Smith, D. selloa Baker, D. tomentosa Mez 
(que tem como sinônimo D. retardata), D. myriostachia Baker, D. nigrospinulata 
Strehl, D. retroflexa Winkler e D. rigida Strehl têm a mesma semelhança na forma da 
semente (estreito ovaladas, não achatados e de aspecto triangular) e sugere agrupá-las 
no “complexo maritima” na tentativa de definir um grupo de espécies dentro de Dyckia. 
As espécies deste grupo apresentam folhas densas e suculentas, numerosas e em 
espiral. As lâminas foliares são de eretas a revolutas, longas, cobertas ou não com 
escamas em ambas as faces, de coloração verde cinzenta a avermelhadas. Na face 
adaxial os tricomas estão organizados aleatoriamente, diferindo da face abaxial cuja 
organização é linear coincidindo com a orientação dos feixes vasculares. As bainhas 
foliares são amplexicaules. As margens foliares podem apresentar espinhos flexíveis ou 
rígidos, lisos ou cobertos de tricomas, de 0,5 – 0,7 cm de comprimento, ocorrendo a 
intervalos de 3-5 mm, antrorsos e/ou retrorsos. A coloração dos espinhos pode variar de 
castanho avermelhado a preto (Irgang & Sobral 1987, Winkler 1982, Larocca & Sobral 




Tendo em vista que a maioria dos estudos realizados na subfamília e mais 
especificamente no gênero Dyckia se concentraram em estudos taxonômicos e 
filogenéticos, sem elucidar sua história evolutiva, a análise da estrutura foliar pode 
auxiliar na delimitacão dos táxons pertencentes ao “complexo maritima” e acrescentar 





2.1. Objetivo geral 
 
O objetivo deste trabalho é analisar a morfologia externa e interna das folhas de 
13 espécies do gênero Dyckia, com o intuito de estabelecer caracteres que auxiliem na 
melhor circunscrição das espécies do grupo e confirmar ou não o possível grupo 
informal de espécies denominado como “complexo maritima”. 
 
2.2. Objetivos específicos 
 
- Analisar e caracterizar em Microscopia de Luz (ML) e Microscopia Eletrônica de 
Varredura (MEV), a organização histológica e a composição histoquímica dos tecidos 
simples e complexos das folhas, estabelecendo estados de variação de caracteres.  
- Analisar e caracterizar em ML e MEV as estruturas morfológicas externas das folhas, 
verificando a estabilidade dos caracteres entre as diferentes espécies. 
- Analisar estatisticamente a matriz de caracteres gerada das análises das estruturas 
morfológicas externas e internas das folhas, por meio de análise comparativa dos 
caracteres observados entre as diferentes espécies.  
- Comprovar a existência de um complexo de espécies em Dyckia, com base na análise 
dos caracteres foliares avaliados. Se a hipótese de existência deste complexo for 








3.  MATERIAL E MÉTODOS 
 
Para as análises morfológicas e anatômicas das folhas foram coletados 5 a 10 
indivíduos de cada espécie ao longo de sua distribuição geográfica (Figura 1). As 
espécies utilizadas foram: D. alba S.Winkler, D. agudensis Irgang & Sobral, D. delicata 
Larocca & Sobral, D. domfelicianensis Strehl, D. hebdingii L.B. Smith, D. polycladus 
L.B. Smith, D. selloa Baker, D. tomentosa Mez, D. maritima Baker, D. myriostachya 
Baker, D. nigrospinulata Strehl, D. retroflexa S.Winkler e D. rígida T. Strehl (Erro! 
Fonte de referência não encontrada.). Para auxiliar na caracterização inicial das 
espécies realizou-se uma planilha, reunindo informações sobre o “complexo maritima”, 
como sinonimizações versus nomes aceitos, protólogo das espécies, localização de 
herbário e alguns dados sobre genoma (mais detalhes vide Apêndice A). As espécies 
Bromelia antiacantha e D. choristaminea foram tratadas como externas a este grupo, 
com o intuito de polarizar os diferentes caracteres analisados. Os indivíduos de cada 
uma das espécies coletadas foram incluídos na Coleção Viva (CV) do Laboratório de 
Anatomia Vegetal – UFRGS.  As folhas de 4 indivíduos de D. retroflexa e 6 indivíduos 
de D. agudensis foram coletadas na casa de vegetação da Fundação Zoobotânica do Rio 
Grande do Sul (FZB/RS) e da Universidade Federal de Santa Maria (UFSM), 
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